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Введение. Растения в ходе эволюции развили сложнейшие системы и механизмы, восприни-
мающие внешние сигналы, модифицирующие их метаболизм. Одним из ключевых факторов 
внешней среды, влияющим на этот процесс, является свет. В настоящее время выявлено четыре 
типа растительных фоторецепторов, поглощение квантов света которыми запускает каскад сиг-
нальных процессов. Красный и дальний красный свет поглощают фитохромы (PHYA-PHYE), 
ультрафиолет А и синий свет поглощают криптохромы (CRY1, CRY2), фототропины (PHOT1, 
PHOT2) и так называемые zeitlupe-рецепторы (ZTL и др.) [1]. Последняя группа фоторецепторов 
участвует только в настройке циркадных ритмов растения. Посредством фитохромов, крипто- 
хромов и фототропинов регулируются процессы роста, развития, дыхания, фототропизма и гра-
витропизма, с их участием оптимизируется ассимиляция световой энергии. В качестве фоторе-
цептора могут также выступать молекулы хлорофилла реакционных центров фотосистем, не 
только инициирующие процессы фотосинтеза, но и опосредующие светозависимую регуляцию 
редокс-статуса пула пластохинона, которая приводит к модификации экспрессии генов, кодиру-
ющих белки фотосистем [2]. При естественном дневном либо при искусственном освещении 
равной интенсивности лишь часть поглощённой световой энергии потребляется на фотосинтез 
[2]. Энергия, которая не используется для фиксации CO2, называется избыточной энергией воз-
буждения и либо напрямую рассеивается в ходе работы защитного механизма нефотохимиче-
ского тушения флуоресценции хлорофилла, либо в виде возбуждённых электронов передаётся 
на молекулярный кислород. Последний механизм приводит к образованию активных форм кис-
лорода (АФК), обладающих высокой реакционной способностью и выполняющих сигнальную 
функцию [2]. Кроме того, АФК образуются в ходе протекания целого ряда метаболических про-
цессов в норме [3]. При избыточной генерации АФК, наблюдаемой в условиях действия экстре-
мальных факторов внешней среды, развивается окислительный стресс, характеризующийся мо-
дификацией основных биомолекул, что приводит к повреждению клеточных мембран, а в от-
дельных случаях к гибели клеток, тканей и растительного организма в целом. Известно, что 
накопление АФК сопровождается увеличением активности антиоксидантной системы, проявля-
ющимся в повышении уровней низкомолекулярных антиоксидантов и активности антиокси-
дантных ферментов. В литературе имеются данные о накоплении АФК и функционировании 
антиоксидантной системы при действии внешних факторов различной природы [3], однако вли-
яние узкополосного освещения, в том числе и светодиодного, на указанные процессы изучено 
недостаточно. 
В ответ на действие внешних стимулов в клетках растений возрастает содержание стрессо-
вых белков, таких как молекулярные шапероны и антимикробные белки (PR-белки). Антими-
кробные белки синтезируются в растительной клетке при поражении растений грибами, вируса-
ми, бактериями, а также проникновении нематод и насекомых. Показано, что в растениях араби-
допсиса свет высокой интенсивности активирует экспрессию генов, кодирующих антимикробные 
PR-белки. Имеются данные о том, что именно красный свет стимулирует экспрессию PR-белков 
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и позволяет арабидопсису формировать системную устойчивость к действию патогенов [2]. 
В условиях затенения, когда в спектре освещения повышена доля дальнего красного света и сни-
жена доля собственно красного света, наблюдается снижение устойчивости растения к биотиче-
ским стрессовым факторам, что косвенно связано с необходимостью перераспределения энерге-
тических ресурсов с защитной системы на процессы роста для реализации стратегии избегания 
тени [4]. Одним из ключевых белков-шаперонов является белок теплового шока (БТШ70), кото-
рый присутствует во всех клеточных компартментах и представлен как индуцибельными, так 
и конститутивными формами белка. БТШ70 стабилизирует структуру функциональных белков. 
Его содержание возрастает при разных видах стресса [5], в то же время информация о влиянии 
светодиодного излучения на накопление БТШ70, а также PR-белков практически отсутствует.
Ранее на растениях огурца нами было показано, что узкополосное излучение красных и си-
них светодиодов воспринимается растительным организмом как стрессовый фактор, приводя-
щий к накоплению АФК, интенсификации перекисного окисления липидов, а также к активации 
под красными и ослаблению под синими светодиодами функционирования аскорбат-глутатио-
нового цикла, участвующего в детоксикации пероксида водорода (Н2О2) [6; 7]. При этом измене-
ние спектральных характеристик листьев и содержания структурных белков указывает на раз-
нонаправленное светоспецифичное изменение стехиометрии фотосистемы 1 и фотосистемы 2 
под синим или красным светом, которое нивелировалось при использовании красного, синего 
и жёлтого излучения одновременно [8]. Представляло существенный интерес изучить влияние 
спектрального состава светодиодного излучения на другие компоненты защитной системы, уде-
лив особое внимание антиоксидантным ферментам и стрессовым белкам.
Цель работы – изучение активности супероксиддисмутазы (СОД), каталазы и фенольных пе-
роксидаз, а также содержания молекулярных шаперонов (БТШ70) и экспрессии генов, кодирую-
щих антимикробные белки (PR-1), в условиях освещения красными, синими, жёлтыми и голубы-
ми светодиодами.
Объект и методы исследования. В опытах использовали растения огурца (Cucumis sativus L.) 
тепличного сорта «Кураж», районированного в Республике Беларусь, выращенные в лаборатор-
ных условиях под люминесцентными лампами Philips TL-D 36W/765 в режиме 14 ч света (5 Вт/м2) 
и 10 ч темноты при температуре 23 ± 1 °С и относительной влажности воздуха 65 ± 5 % до 
появле ния зачатка первого листа, что составляло в среднем 8 сут. Затем растения непрерывно 
освещали, используя светильники с красными (630–650 нм, вариант «Красный») или синими 
(450–465 нм, вариант «Синий») светодиодами, красными и синими светодиодами одновременно 
в сотношении 2 : 1 (вариант «Кр.+Синий»), либо красными, синими, жёлтыми (590–595 нм) и го-
лубыми (465–485 нм) в соотношении 3 : 3 : 1 : 1 соответственно (вариант «Кр.+С+Ж+Г»), до пол-
ного развития первого листа (8 сут.). Контролем служили растения огурцов, выращенные в ука-
занном выше световом режиме и далее непрерывно освещаемые в течение 8 сут. белым светом 
люминесцентной лампы (вариант «Белый»). В светильниках использовали светодиоды XLamp 
фирмы Cree. Все светильники были выравнены по интенсивности освещения, составлявшей 
5 Вт/м2. Во всех экспериментах для анализа брали первый лист.
Определение активности отдельных изоформ СОД и ее общей активности проводили с по-
мощью нативного гель-электрофореза, как описано в [9]. Активность фенольных пероксидаз 
(ФПО) определяли по потреблению гваякола в водных экстрактах листьев в присутствии H2O2 
[10], активность каталазы – по скорости разрушения H2O2 в экстрактах листьев в присутствии 
ингибитора пероксидаз [9]. Содержание БТШ70 определяли с помощью денатурирующего гель-
электрофореза и иммуноблотинга [11], используя первичные антитела к белкам БТШ70 и вто-
рич ные антитела, конъюгированные со щелочной фосфатазой фирмы Agrisera (Швеция). Экспрес-
сию гена PR-1, кодирующего антимикробный белок PR-1, определяли с помощью полимеразной 
цепной реакции (ПЦР) как описано в [12] с применением олигонуклеотидных праймеров (прямой 
5′GACGCCTCAACGACTGTAGG3′ и обратный 5′CAGCCGCACATGTATTGGTC3′), рассчи танных 
нами в программе Vector NTI (Invitrogen Corp.). В качестве гена-нормализатора использовался 
ген 18S rRNA, праймеры для которого взяты из [12]. Праймеры синтезированы в Институте био-
физики и клеточной инженерии НАН Беларуси. 
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Анализ продуктов электрофореза и иммуноблотинга проводили в программе TotalLab v.2.01. 
Измерения оптической плотности проводили на спектрофотометре Uvikon 931 фирмы Kontron 
(Германия), для центрифугирования использовали центрифугу с охлаждением Sigma 1-15K 
(Sigma, Германия), электрофорез проводили на установке Mighty Small II (Amersham Biosciences, 
США). При определении активности ферментов и низкомолекулярных антиоксидантов исполь-
зовали реактивы фирмы Sigma (США). Все данные представлены как средние арифметические 
и их стандартные отклонения, вычисленные из трех независимых опытов. Статистическую об-
работку данных проводили в программе SigmaPlot 11.2.
Результаты и их обсуждение. В растениях огурца под излучением красных светодиодов об-
щая активность СОД, участвующей в детоксикации супероксидного анион-радикала ( 2О
− ), воз-
растала на 32 %, а при использовании синих – напротив, снижалась на 35 % по сравнению 
с контролем (рис. 1, а). Негативное действие синего излучения на активность СОД было менее 
выражено при совместном использовании красных и синих светодиодов, а в варианте «Кр.+С+Ж+Г» 
активность фермента практически полностью нормализовалась. Анализ отдельных изоформ 
СОД показал, что в контрольных растениях активность цитозольной Cu/Zn-СОД (цитСОД), ми-
тохондриальной Mn-СОД (митСОД) и хлоропластной Cu/Zn-СОД (хлСОД) различалась и со-
ставляла 20, 29 и 51 % от общей активности фермента соответственно (рис. 1, б). В опытных 
растениях под излучением красных светодиодов активность цитСОД повышалась на 42 %, хлСОД 
на 33 %, в то время как активность митСОД не изменялась. При использовании синих светодио-
дов активность всех трех изоформ СОД, в особенности цитСОД, снижалась по сравнению с кон-
тролем. Совместное применение красных и синих светодиодов (вариант «Кр.+Синий») снижало 
негативное действие синего излучения на активность изученных изоформ СОД, а в варианте 
«Кр.+С+Ж+Г» активность цитСОД, митСОД и хлСОД приближалась к контролю. Из представ-
ленных данных видно, что повышение общей активности СОД под излучением в красной обла-
сти было обусловлено активацией фермента в цитозоле и в хлоропластах, а ингибирующее дей-
ствие синего излучения затрагивало активность СОД, локализованную как в цитозоле и хлоро-
пластах, так и в митохондриях, что в свою очередь указывает на повышенную и пониженную 
генерацию 2О
−  в указанных клеточных компартментах под красным и синим узкополосным из-
лучением соответственно.
СОД считается прооксидантным ферментом, так как в ходе детоксикации 2О
−  образуется 
другая АФК – Н2О2. Ранее мы показали стимуляцию активности аскорбатпероксидазы (АПО) 
в растениях огурца под красными светодиодами, что коррелировало с повышенным уровнем Н2О2 
(субстрата АПО) и снижением активности АПО на фоне относительно высокого содержания пе-
роксида водорода при использовании синих светодиодов [6; 7]. Модифицирующее действие узко-
полосного синего излучения на активность АПО при высоком уровне Н2О2 могло быть обуслов-
Рис. 1. Изменение общей активности СОД (а) и активности отдельных изоформ СОД (б) в листьях огурца при узкопо-
лосном освещении разного спектрального состава (варианты «Красный», «Синий», «Кр.+Синий», «Кр.+С+Ж+Г») или 
освещении люминесцентной лампой (вариант «Белый»)
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лено либо негативным влиянием на фермент самого синего излучения либо активацией других 
антиоксидантных ферментов, участвующих в детоксикации пероксида водорода. Такими фер-
ментами могли быть каталаза и группа пероксидаз, использующих фенольные соединения в ка-
честве донора электрона в ходе своего функционирования – фенольные пероксидазы (ФПО). 
Изучение ФПО показало, что их высокая активность, как и в случае c СОД, наблюдается при 
освещении красными светодиодами (на 95 % выше контроля), и низкая (на 47 % ниже контроля) – 
при освещении синими светодиодами (рис. 2, а). В вариантах «Кр.+Синий», «Кр.+С+Ж+Г» актив-
ность фермента приближалась к контролю. В отличие от СОД и ФПО активность каталазы при 
использовании красных светодиодов в листьях огурца снижалась в среднем на 16 % (рис. 2, б), 
а при использовании синих светодиодов как отдельно, так и совместно с красными, а также 
в варианте «Кр.+С+Ж+Г», активность фермента была выше контроля. Тем не менее, последний 
вариант характеризовался несколько меньшей активностью каталазы по сравнению с варианта-
ми «Синий» и «Кр.+Синий».
Принимая во внимание данные, полученные нами ранее по активности АПО [7] и уровню 
H2O2 [6], а также результаты данной работы по активности СОД и ФПО можно сделать вывод, 
что при использовании красного узкополосного излучения имеет место стимуляция антиокси-
дантной защиты растения огурца, в основе которой лежит накопление АФК, в то время как сни-
жение активности антиоксидантных ферментов под синими светодиодами на фоне высокого 
уровня H2O2 вероятно обусловлено ингибирующим действием синего света. В отношении ката-
лазы известно, что в условиях стресса наблюдается снижение её активности [13]. Более того, 
было высказано предположение о том, что негативная регуляция синтеза каталазы может быть 
частью процессов, необходимых для накопления АФК внутри клетки и последующей индукции 
синтеза таких сигнальных веществ, как салициловая кислота, запускающая экспрессию генов 
защитных белков [4]. Зарегистрированное нами повышение активности каталазы в вариантах 
«Синий» и «Кр.+Синий» вероятно вызвано необходимостью утилизации H2O2, эффективно на-
капливающегося при таком освещении [6], на фоне ослабления пероксидазной системы, выра-
женного снижением активности ФПО (рис. 2, а) и АПО [7].
Для полноты представления об особенностях функционирования защитной системы расте-
ния в условиях освещения различного спектрального состава мы изучили накопление стрессо-
вых белков (БТШ70 и PR-1). Выявлено увеличение содержания БТШ70 при использовании све-
тильников с одной спектральной полосой излучения. Под красными светодиодами возрастание 
количества БТШ70 составило 44 %, а под синими – 49 % (таблица). В вариантах «Кр.+Синий» и 
«Кр.+С+Ж+Г» четко просматривалась тенденция приближения содержания БТШ70 к контроль-
ной величине. Следовательно, в условиях освещения с высокой долей красного либо синего све-
та стимулируется накопление БТШ70, что, вероятно, является неспецифическим ответом на 
стрессовое воздействие узкополосного излучения. 
Рис. 2. Изменение активности ФПО (а) и каталазы (б) в листьях огурца при узкополосном освещении разного спек-
трального состава (варианты «Красный», «Синий», «Кр.+Синий», «Кр.+С+Ж+Г») или освещении люминесцентной 
лампой (вариант «Белый»)
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PR-белки играют значительную и разнообразную 
роль при патогенезе, являясь участниками сигнальных 
систем, катализируя образование вторичных мессен-
джеров и вызывая повреждения мембран патогенов 
[14]. Наиболее распространённым PR-белком являет-
ся белок PR-1. Анализ уровня экспрессии гена, коди-
рующего белок PR-1, показал, что во всех изученных 
вариантах регистрируются ампликоны гена PR-1 
(рис. 3, а). При этом уровень экспрессии гена был 
наиболее высоким в контроле, т. е. при использова-
нии белого света. Под узкополосным красным светом 
отдельно и при совместном использовании красных 
и синих светодиодов уровень экспрессии PR-1 приближался к контролю. Так, под красными све-
тодиодами он составил 91 % от контроля, а в варианте «Кр.+Синий» – 87 % от контроля (рис. 3, 
б). В то же время в варианте «Синий» уровень экспрессии PR-1 был низким и составил лишь по-
ловину от контроля. Стоит отметить, что данный вариант был единственным, не получавшим 
красного света. Другими словами, красный свет (630–650 нм) оказался необходимым для нор-
мальной экспрессии гена, кодирующего белок PR-1, что согласуется с данными работы [15].
Заключение. Показано, что в условиях светодиодного излучения в красной области в листьях 
огурца активируются СОД, участвующая в детоксикации супероксидного анион-радикала, и ФПО, 
потребляющие пероксид водорода, что обусловлено накоплением 2О
−  и H2O2 соответственно. 
Светодиодное излучение в синей области, напротив, приводит к неспособности растения раз-
вить АФК-индуцируемую активацию защитной системы, что проявляется в ингибировании ак-
тивности СОД и ФПО на фоне относительно высокого уровня АФК. При совместном действии 
красного и синего излучения негативный эффект синего света частично снимается, а использо-
вание красного, синего, голубого и желтого излучения практически полностью нормализует 
функционирование СОД и ФПО. Установлено, что синий и красный узкополосный свет практи-
чески в равной степени повышает содержание стрессового белка (молекулярного шаперона 
БТШ70), однако понижает, в особенности излучение в синей области, уровень экспрессии анти-
Рис. 3. Электрофореграмма продуктов ПЦР с праймерами для гена PR-1 и для гена-нормализатора 18S rRNA (а) и 
уровень экспрессии гена PR-1 в листьях огурца при использовании светодиодов (варианты «Красный», «Кр.+Синий», 
«Синий», «Кр.+С+Ж+Г») и люминесцентной лампы (вариант «Белый») для освещения растений (б)
Содержание БТШ70 в листьях огурца  
при узкополосном освещении разного 
спектрального состава (варианты «Красный», 
«Синий», «Кр.+Синий», «Кр.+С+ж+Г»)  
или освещении люминесцентной лампой 
(вариант «Белый»)
Вариант Содержание БТШ70, отн.ед/мкг белка
Белый 296 ± 9
Красный 427 ± 42
Кр.+Синий 322 ± 17
Синий 440 ± 34
Кр.+С+Ж+Г 399 ± 25
микробного белка PR-1, что указывает на ослабление антипатогенной защиты. Полученные ре-
зультаты следует учитывать при разработке и практическом использовании светодиодных осве-
тителей для выращивания растений.
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EFFECT OF THE SPECTRAL COMPOSITION OF LED LIGHTING ON THE ACTIVITY OF ANTIOXIDANT 
ENZYMES AND THE DEFENSIVE PROTEIN CONTENT IN CUCUMBER PLANTS (CUCUMIS SATIVUS L.)
Summary
Red narrow-band lighting activates superoxide dismutase and phenolic peroxidases in the leaves of cucumber plants. In 
contrast, blue narrow-band lighting inhibits the activity of these enzymes. Under the combined action of red and blue light the 
negative effect of blue light on the activity of superoxide dismutase and phenolic peroxidases is partially eliminated while the 
use of red, blue, light-blue, and yellow light at the same time normalizes its functioning almost completely. It is found that 
blue and red narrow-band lighting increases the stress protein HSP70 content to almost the same extent and decreases 
(especially blue light) the expression level of antimicrobial protein PR-1. The results obtained should be considered during 
development and practical usage of LED illuminators for the plant growing.
